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Исследована динамика видового состава мхов и лишайников на мертвой древесине пихты и ели в юж-
нотаежных лесах Среднего Урала после почти полного прекращения выбросов Среднеуральского меде-
плавильного завода (г. Ревда Свердловской обл.). По сравнению с периодом высоких выбросов (1993–
1994 гг.) число видов мхов в непосредственной близости от завода (1–2 км) к 2019 г. увеличилось с 1 до
27, лишайников – с 1 до 30. Тем не менее по сравнению с фоновой территорией видовое богатство мхов
и лишайников остается сниженным, а видовой состав существенно отличается: отсутствуют многие ви-
ды, типичные для фоновой территории, и присутствуют виды, специфичные для нарушенной. В загряз-
ненных местообитаниях выше доля видов с преимущественно половым воспроизводством.
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Оценка способности природных экосистем к
восстановлению после сокращения/прекраще-
ния внешнего воздействия – одна из актуальных
проблем современной экологии. Процессы реко-
лонизации деградированных территорий после
сокращения выбросов промышленных предпри-
ятий существенно различаются как между группа-
ми организмов [1], так и между видами в пределах
конкретной группы из-за различий в способности к
расселению [2, 3]. Криптогамные организмы
имеют высокую колонизирующую способность
благодаря огромному количеству образуемых мел-
ких диаспор и значительной дальности их распро-
странения [4, 5]. Однако успех колонизации зави-
сит не только от характеристик диаспор (размер,
дальность распространения) и расстояния от их ис-
точника [6], но и от ширины экологической ниши
видов [7] и репродуктивной стратегии – преимуще-
ственного расселения с помощью генеративных
или вегетативных диаспор, которые существенно
различаются по выживаемости [8].

Мертвая древесина (МД) играет огромную
роль в поддержании разнообразия криптогамных
организмов в лесных экосистемах: число видов на
ней может составлять до 84% от общего видового
богатства [9, 10]. В то же время специальных иссле-
дований колонизации крупных древесных остатков
после сокращения выбросов металлургических за-
водов не проводилось. Немногочисленные работы

по восстановлению криптогамных организмов на
загрязненных территориях посвящены изменению
разнообразия в напочвенном покрове [11, 12], на
стволах живых деревьев [2] или без учета субстрат-
ной приуроченности [13–15].

Цель данной работы – анализ закономерностей
заселения мхами и лишайниками мертвой древеси-
ны в елово-пихтовых лесах после почти полного
прекращения выбросов крупного медеплавильного
завода на Среднем Урале. Район исследований удо-
бен для изучения восстановительной динамики рас-
сматриваемых групп тем, что для него имеются дан-
ные о состоянии мохово-лишайниковых сообществ
в период высоких выбросов (1993–1994 гг.). Надеж-
но установлено, что в этот период в радиусе 1–2 км
от завода эпиксильные сообщества криптогамных
организмов на упавших стволах были представлены
всего двумя видами – мхом Pohlia nutans (Hedw.)
Lindb. [16] и лишайником Placynthiella uliginosa
(Schrader) Coppins & P. James [17]. Еще два вида ли-
шайников (Scoliciosporum chlorococcum (Graewe ex
Stenh.) Vězda, Trapeliopsis flexuosa (Fr.) Coppins & P.
James) были зарегистрированы на других типах
МД – сухостое и пнях [17].

В течение первого десятилетия после почти
полного прекращения выбросов в зоне макси-
мального загрязнения в целом сохранялось край-
не низкое видовое разнообразие мхов, хотя обна-
руживали локальные участки с большим числом
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видов [15]. Показано также активное заселение
живых стволов деревьев эпифитными лишайни-
ками в зоне бывшей “лишайниковой пустыни”
вблизи завода [2]. Сведения о реколонизации
мхами и лишайниками почвы и живых деревьев в
сочетании с данными о более низком содержании
тяжелых металлов в МД по сравнению с лесной
подстилкой [18] позволили выдвинуть гипотезу о
вероятном быстром заселении мхами и лишайни-
ками МД на загрязненной территории, которая
тестируется в настоящей работе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Работа выполнена на территории, подвержен-

ной длительному (с 1940 г.) атмосферному загряз-
нению выбросами Среднеуральского медепла-
вильного завода (СУМЗ), расположенного возле
г. Ревды Свердловской области, в елово-пихто-
вых лесах подзоны южной тайги. Основные ком-
поненты выбросов завода – оксиды серы и пылевые
частицы с сорбированными на них металлами (Сu,
Fe, Zn, Pb, Cd и др.) и металлоидами (As). В конце
1980-х годов объем выбросов (сернистый ангидрид
и тяжелые металлы) составлял 140 тыс. т/год, в
1995–1998 гг. – 71–96 тыс. т/год, а после рекон-
струкции предприятия в 2010 г. – 3–5 тыс. т/год [19].
Детальное описание района исследований, степени
деградации и восстановительной динамики ряда
компонентов экосистем опубликовано ранее [19–21].

В 2019 г. на четырех участках, заложенных в им-
пактной (1 и 2 км от завода) и фоновой (30 и 31 км)
зонах были обследованы поваленные деревья ели
(Picea obovata Ledeb.) и пихты (Abies sibirica Ledeb.)
2-й и 3-й стадий разложения (по шкале П.В. Гор-
диенко). Эти стадии характеризуются следующи-
ми признаками: 2-я стадия – кора в основном со-
хранилась, древесина плотная с первыми призна-
ками разложения; 3-я стадия – кора местами
отпала, верхний слой древесины мягкий, наличие
выраженного гниения. Характер и сила связи
между диагностируемой стадией разложения ва-
лежа и его плотностью не зависят от зоны загряз-
нения, что позволяет использовать шкалы стадий
разложения не только в фоновых условиях, но и в
техногенно преобразованных лесах [22]. Выбор
этих стадий обусловлен тем, что для них характерно
наибольшее число эпиксильных видов мхов и ли-
шайников [23, 24]. Всего обследовано 95 фрагмен-
тов МД: 56 – в импактной зоне (25 пихт и 31 ель) и
39 – в фоновой (21 пихта и 18 елей).

Виды мхов и лишайников регистрировали на
стволе, ветвях и пне упавшего дерева как на
остатках коры, так и на обнаженной древесине.
Не идентифицируемые в полевых условиях об-
разцы собирали для определения видовой при-
надлежности в лаборатории. Для этого использо-
вали стандартные методики и определительные
ключи [25–37].

Виды мхов и лишайников были разделены на
две группы: с преимущественно половым и веге-

тативным типом воспроизводства. Для мхов под-
разделение выполнено на основе частоты образо-
вания спорофитов (виды с частым образованием
спорофитов отнесены к видам преимущественно
полового типа воспроизводства, с редким – к ви-
дам преимущественно вегетативного воспроизвод-
ства) [27, 28, 38]. Виды лишайников, формирующие
соредии и/или изидии, отнесены к видам преиму-
щественно вегетативного воспроизводства, виды
без соредий и/или изидий, но формирующие апоте-
ции – к видам полового воспроизводства.

Статистический анализ выполнен в программе
PAST 4.12. Для сравнения видового состава сооб-
ществ использовали коэффициент сходства Жак-
кара. Дендрограммы сходства построены мето-
дом UPGMA.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Характеристика исследованных древесных остат-

ков. В табл. 1 приведены размерные характери-
стики обследованного валежа пихты и ели. В фо-
новой зоне средний диаметр стволов ели значимо
превышал диаметр стволов пихты (непараметри-
ческий t-тест с перестановками, 10000 перестано-
вок, P = 0.014), но распределения были сходными
(тест Колмогорова–Смирнова, D = 0.37; Р = 0.116).
Средняя длина стволов ели также превосходила
длину стволов пихты (P = 0.014), но распределе-
ния значимо не различались (D = 0.38; Р = 0.088).
В импактной зоне средние значения и распреде-
ления по размерам между фрагментами разных
видов деревьев значимо не различались.

Число видов и видовой состав. Всего в районе
исследований на МД обнаружено 50 видов мхов
(табл. 2) и 52 вида лишайников (табл. 3), в фоно-
вой зоне – 47 и 42 вида соответственно, причем
46% всех видов мхов и 42.3% видов лишайников
специфичны для фоновой зоны.

В фоновой зоне состав сообществ мхов не-
сколько различается между МД разных видов де-
ревьев (коэффициент сходства 0.68), хотя число
видов сходно (41 и 38 на МД пихты и ели соответ-
ственно). Специфичных для пихты видов 9 (Pylaisia
polyantha, Plagiothecium latebricola и др.), для ели – 6
(Bryum rubens, Calliergon cordifolium и др.).

В фоновой зоне число видов лишайников на
ели (33) выше, чем на МД пихты (26, коэффици-
ент сходства 0.41), что во многом определяется
высоким разнообразием сохраняющихся после
падения дерева эпифитов на ветвях: для МД ели
на фоновой территории специфичны 16 видов, из
которых 7 обнаружены именно на ветвях (Bryoria
nadvornikiana, Evernia mesomorpha, Hypocenomyce
leucococca, Hypogymnia tubulosa, Lecanora pulicaris,
Mycoblastus fucatus, Tuckermanopsis chlorophylla).

В импактной зоне выявлено 27 видов мхов и
30 видов лишайников. Число видов лишайников на
удалениях 1 и 2 км не различается (по 23 вида на
каждом участке), тогда как видовое богатство мхов
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Таблица 1. Размеры исследованных древесных остатков

Размерные характеристики
Фоновая зона Импактная зона

пихта ель пихта ель

Длина ствола, м
среднее арифметическое ± SE 10.5 ± 1.0 20.6 ± 2.4 12.5 ± 0.9 13.4 ± 1.3
размах 5.2–20.0 4.4–29.9 4.2–24.7 5.2–28.8

Диаметр ствола, см
среднее арифметическое ± SE 14.4 ± 1.6 25.1 ± 3.8 16.9 ± 1.9 20.6 ± 2.4
размах 5.3–29.0 7.0–56.1 7.0–44.6 7.2–55.4

на удалении 1 км существенно ниже, чем на удале-
нии 2 км (4 и 27 видов соответственно, см. табл. 2).
Коэффициенты сходства фоновой и импактной зон
составили 0.48 (мхи) и 0.39 (лишайники).

Вблизи завода отсутствует целый ряд типич-
ных для фоновой территории эпиксильных мхов
(Dicranum fuscescens, Rhizomnium punctatum, Joche-
nia pallescens и др.). Интересно, что лишь в им-
пактной зоне отмечены два редких для Урала вида
мхов, которые в обычных условиях произрастают
либо только на сырой почве (Physcomitrella patens),
либо на почве и экскрементах (Tayloria tenuis), а
также Bryum pallescens – типичный для Южного
Урала, но редкий для Среднего [39]. В отличие от
фоновой территории в импактной зоне число видов
мхов на МД ели (25) значительно выше, чем на МД
пихты (14), коэффициент сходства равен 0.44.

В импактной зоне не обнаружены очень чув-
ствительные к загрязнению эпифитные лишай-
ники, сохраняющиеся на фоновой территории на
ветвях валежа (B. nadvornikiana, E. mesomorpha,
Fuscidea arboricola, H. tubulosa) и остатках коры
(Lepraria spp.), а также эпибриофитные лишайни-
ки рода Peltigera. В то же время здесь выше разно-
образие видов рода Cladonia, многие из которых
известны как эпигейные, типичные для сухих ме-
стообитаний (C. crispata, C. furcata, С. gracilis,
C. ochrochlora, C. rei) [32]. Среди этих видов С. rei –
вид, предпочитающий антропогенные местообита-
ния [32]. Только на импактной территории обнару-
жен высокотолерантный вид P. uliginosa, переходя-
щий на МД с отмершего мха, а также эксплерент
Tuckermanopsis sepincola, характерный для откры-
тых местообитаний и активно заселяющий живые
стволы на бывших загрязненных территориях [2].
В импактной зоне МД ели и пихты по числу видов
почти одинаковы (26 и 24 вида соответственно).

Описанные закономерности хорошо отраже-
ны на дендрограммах сходства (рис. 1). Как для
мхов, так и лишайников выделяется кластер фо-
новой территории. Значительная доля видов ли-
шайников, специфичных для импактной терри-
тории, определила образование кластера импакт-
ной зоны, т.е. сходство внутри зон загрязнения
выше, чем сходство на МД одного вида дерева в
разных зонах. Видовой состав мхов на МД ели в
импактной зоне ближе к фоновой зоне, а наиме-
нее богатые видами сообщества МД пихты им-

пактной зоны обособлены. Для мхов сходство
между МД разных видов деревьев выше на фоновой
территории, а для лишайников – на импактной.

Вклад видов с разной репродуктивной стратегией.
В фоновой зоне мхи с разным типом воспроиз-
водства представлены почти одинаковым числом
видов: первая группа (преимущественно половое
воспроизводство) – 24 вида, вторая (преимуще-
ственно вегетативное воспроизводство) – 23. Соот-
ношение групп не зависит от видовой принад-
лежности МД (рис. 2а). В импактной зоне преоб-
ладают виды 1-й группы (19 видов), тогда как из
2-й отмечены только 8 видов. Доля видов первой
группы в импактной зоне на МД пихты составила
71.4%, ели – 68%. Все специфичные для импактной
зоны виды мхов принадлежат к первой группе.

В сообществах лишайников фоновой террито-
рии преобладают виды второй группы (69%)
(см. рис. 1б). Однако на загрязненной территории
соотношение меняется на противоположное: до-
ля видов первой группы составляет 57%. При
этом в импактной зоне доля типов размножения
примерно одинакова на МД обоих видов дере-
вьев, а в фоновой зоне на МД ели отмечена более
высокая доля вегетативно размножающихся видов
(см. рис. 2б). Это обусловлено упоминавшимся вы-
ше присутствием эпифитов на ветвях, большинство
которых – соредиозные виды (B. nadvornikiana,
E. mesomorpha, F. arboricola, H. tubulosa), и видами
рода Lepraria. Из 10 специфичных для импактной
зоны видов 9 принадлежат к первой группе.

ОБСУЖДЕНИЕ

В фоновой зоне видовое богатство мхов (42 ви-
да) и лишайников (47) сходно. Хотя детальный
анализ взаимодействий мхов и лишайников не
входил в наши задачи, необходимо отметить их
разнонаправленность. С одной стороны, относи-
тельно быстро растущие мхи, формирующие вы-
сокую биомассу, очевидно являются и более
сильными конкурентами за субстрат по сравне-
нию с лишайниками. С другой стороны, мхи мо-
гут быть субстратом для эпибриофитных видов
лишайников [40]. В нашем исследовании это ли-
шайники рода Peltigera, которые отмечены на МД
только в фоновых местообитаниях.
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Таблица 2. Список видов мхов на мертвой древесине пихты (П) и ели (Е) на разных удалениях от СУМЗа

Примечание. Здесь и в табл. 3 типы воспроизводства: 1 – преимущественно половое, 2 – преимущественно вегетативное.

Вид
Тип 

воспро-
изводства

Удаление от завода и субстрат
1 км 2 км 30 км 31 км

П Е П Е П Е П Е
Amblystegium serpens (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 1 – – + + – – + –
Atrichum undulatum (Hedw.) P. Beauv. 1 – – – – – – – +
Aulacomnium palustre (Hedw.) Schwägr. 2 – – – – + – – –
Brachytheciastrum velutinum (Hedw.) Ignatov et Huttunen 1 – – + + + + + +
Brachythecium salebrosum (Hoffm. ex F. Weber et D. Mohr) Bruch, 
Schimp. et W. Gümbel

1 – – + + + + + +

Bryum caespiticium Hedw. 1 – – – – + – – –
B. pallescens Schleich. ex Schwägr. 1 – – + + – – – –
B. rubens Mitt. 2 – – – – – + – –
Callicladium haldanianum (Grev.) H.A. Crum 1 – – – + + + + +
Calliergon cordifolium (Hedw.) Kindb. 2 – – – – – – – +
Campylophyllopsis sommerfeltii (Myrin) Ochyra 1 – – – + + – – –
Ceratodon purpureus (Hedw.) Brid. 1 – – – + – + – –
Cirriphyllum piliferum (Hedw.) Grout 2 – – – – + – + +
Climacium dendroides (Hedw.) F. Weber et D. Mohr 2 – – – – + – + +
Dicranum fuscescens Turner 2 – – – – + + + +
D. majus Turner 2 – – – – – – + –
D. montanum Hedw. 2 – – – + + + + +
D. polysetum Sw. 2 – – – – + + + +
D. scoparium Hedw. 1 – – – + + + + +
Drepanocladus polygamus (Bruch, Schimp. et W. Gümbel) Hedenäs 2 – – – – – – + –
Herzogiella turfacea (Lindb.) Z. Iwats. 1 – – + – – + – –
Hylocomiadelphus triquetrus (Hedw.) Ochyra et Stebel 2 – – – + + + + +
Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – – + + + + +
Jochenia pallescens (Hedw.) Hedenäs 1 – – – – + + + +
Oncophorus wahlenbergii Brid. 1 – – – + + + + +
Physcomitrella patens (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 1 – – + – – – – –
Plagiomnium cuspidatum (Hedw.) T.J. Kop. 1 – – – + + + + +
P. drummondii (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. 1 – – – – + + + +
P. elatum (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. 2 – – – – + – + +
P. ellipticum (Brid.) T.J. Kop. 2 – – – – – – + +
P. medium (Bruch et Schimp.) T.J. Kop. 1 – – – – + + + –
Plagiothecium denticulatum (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – + + + + + +
P. laetum Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – + + + + + +
P. latebricola Bruch, Schimp. et W. Gümbel 2 – – – – – – + –
Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. 2 + – – + + + + +
Pohlia nutans (Hedw.) Lindb. 1 + + + + + + + +
Polytrichum longisetum Sw. ex Brid. 2 – – – – + – – –
Ptilium crista–castrensis (Hedw.) De Not. 2 – – – + + + + +
Pylaisia polyantha (Hedw.) Bruch, Schimp. et W. Gümbel 1 – – – – – – + –
Rhizomnium punctatum (Hedw.) T.J. Kop. 1 – – – – – – + +
Rhodobryum roseum (Hedw.) Limpr. 2 – – – – + + – –
Rhytidiadelphus subpinnatus (Lindb.) T.J. Kop. 2 – – – – + + – +
Sanionia uncinata (Hedw.) Loeske 1 + – + + + + + +
Sciuro–hypnum oedipodium (Mitt.) Ignatov et Huttunen 1 – – + + + + + +
S. populeum (Hedw.) Ignatov et Huttunen 1 – – – + + – + +
S. reflexum (Starke) Ignatov et Huttunen 1 – – + + + + + +
S. starkei (Brid.) Ignatov et Huttunen 1 – – – + + + + +
Sphagnum squarrosum Crome 1 – – – – – + – –
Tayloria tenuis (Dicks. ex With.) Schimp. 1 – – – + – – – –
Tetraphis pellucida Hedw. 2 + – + + + + + +
Всего видов 4 1 13 25 34 30 35 32
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Таблица 3. Список видов лишайников на мертвой древесине пихты (П) и ели (Е) на разных удалениях от СУМЗа

Вид
Тип 

воспро-
изводства

Удаление от завода и субстрат

1 км 2 км 30 км 31 км

П Е П Е П Е П Е

Absconditella lignicola Vězda & Pišút 1 + – – + + + + +
Amandinea punctata (Hoffm.) Coppins & Scheid. 1 – – – + – – – –
Bacidina phacodes (Körb.) Vězda 1 – + – – – – – –
Bryoria nadvornikiana (Gyeln.) Brodo et D. Hawksw. 2 – – – – – – – +
Catinaria atropurpurea (Schaer.) Vezda & Poelt 1 – – – + + – + –
Chaenotheca ferruginea (Turner ex Sm.) Mig. 1 – – + – – + – +
Cladonia botrytes (Hag.) Willd. 1 + + – – – – + –
C. cenotea (Ach.) Schaerer 2 – – – – – + + +
C. chlorophaea (Flörke ex Sommerf.) Spreng. 2 + + + + – – + –
C. coniocraea (Flörke) Spreng. 2 + + + + + + + +
C. crispata (Ach.) Flot. 1 – + – – – – – –
C. fimbriata (L.) Fr. 2 + + + + + + + +
C. furcata (Huds.) Schrad. 1 – + – – – – – –
C. gracilis (L.) Willd. 1 + + – – – – – –
C. ochrochlora Flk. 2 + – + + – – – –
C. rei Schaer. 2 + + + + – + + –
Dimerella pineti (Ach.) Vězda 1 – – + – – – – –
Evernia mesomorpha Nyl. 2 – – – – – + – +
Fuscidea arboricola Coppins & Tønsberg 2 – – – – + + + +
F. pusilla Tønsberg 2 – – – – – + + +
Hypocenomyce caradocensis (Leight. ex Nyl.) P. James & Gotth. Schneid. 1 + + + + + – – –
H. leucococca R. Sant. 2 – – – – – + – –
Hypogymnia physodes (L.) Nyl. 2 + + + + + + + +
H. tubulosa (Schaer.) Hav. 2 – – – – – – – +
Lecanora pulicaris (Pers.) Ach. 1 – – – – – + – +
Lepraria elobata Tønsberg 2 – – – – – + – +
L. incana (L.) Ach. 2 – – – – – – – +
Lepraria sp. 2 – – – – – – + +
Micarea denigrata (Fr.) Hedl. 1 – – – – – – + –
M. myriocarpa V. Wirth and Vĕzda ex Coppins 1 – – – – – – + –
M. prasina s.l. 1 + + + + + + + +
Mycobilimbia carneoalbida (Müll. Arg.) S. Ekman et Printzen 1 – – + – – – – –
Mycoblastus alpinus (Fr.) Hellb. 2 – – – – – – + –
M. fucatus (Stirt.) Zahlbr. 2 – – – – – + – –
Parmelia sulcata Tayl. 2 – – + + – + + +
Parmeliopsis ambigua (Wulfen) Nyl. 2 – – – – – + + –
P. hyperopta (Ach.) Vain. 2 – – – – – + – –
Peltigera canina (L.) Willd. 1 – – – – – – + –
P. polydactylon (Neck.) Hoffm. 1 – – – – + + + +
P. praetextata (Flörke ex Sommerf.) Zopf. 2 – – – – + + – +
Pycnora sorophora (Vain.) Hafellner 2 – – – – – + – –
Placynthiella dasaea (Stirton) Tønsberg 2 – + – – – + – –
P. icmalea (Ach.) Coppins & P. James 1 + + + + – – – +
P. uliginosa (Schrader) Coppins& P. James 1 + + + + – – – –
Rinodina degeliana Coppins 2 – – + – – + + +
Ropalospora viridis (Tønsberg) Tønsberg 2 + – – + – + – –
Scoliciosporum chlorococcum (Graewe ex Stenh.) Vězda 1 + + + + – + + –
Trapeliopsis flexuosa (Fr.) Coppins & P. James 2 + + + + – – + –
T. granulosa (Hoffm.) Lumbsch 2 + + – + – – – +
Tuckermanopsis chlorophylla (Willd.) Hale 2 – – – – – – – +
T. sepincola (Ehrh.) Hale 1 + + – – – – – –
Vulpicida pinastri (Scop.) J.–E. Mattsson & M.J. Lai 2 + + – + – + + +
Всего видов 19 20 17 19 10 26 24 24
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Влияние вида дерева на состав эпиксильных
сообществ в пределах одного биотопа изучено не-
достаточно. Описанные в литературе различия
между субстратами [10, 23] связывают не столько
с видом дерева, сколько с комплексом факторов
местообитания (тип растительного сообщества,
высота над уровнем моря, продолжительность
стадии разложения и др.). Наши данные свиде-
тельствуют о большей субстратной дифференци-
ации лишайников по сравнению с мхами на фо-
новой территории. Пихта и ель принадлежат к од-
ной группе – хвойные деревья с кислой корой,
поэтому лихенобиота живых деревьев этих видов
форофитов сходна [41, 42]. Обнаруженные нами
субстратные различия в видовом составе лишай-
ников в значительной степени обусловлены боль-
шим количеством ветвей на валеже ели по срав-
нению с пихтой. Скорость биологического разло-
жения ветвей низка по сравнению со стволовой
древесиной, что связано с расположением суб-
страта относительно поверхности земли [43]. По-
этому после падения дерева именно на ветвях

дольше сохраняются сформировавшиеся при
жизни дерева сообщества эпифитов. Кроме того,
большее видовое богатство лишайников на МД
ели может быть связано с более крупными разме-
рами фрагментов по сравнению с пихтой.

Ключевой результат работы заключается в
том, что после сокращения, а затем почти полно-
го прекращения выбросов завода произошло
быстрое увеличение видового богатства эпик-
сильных сообществ криптогамных организмов.
По сравнению с периодом высоких выбросов
(1993–1994 гг.) к 2019 г. число видов мхов увели-
чилось с 1 до 27, лишайников – с 1 до 30. Такая
высокая скорость восстановления контрастирует
со стабильно низким видовым разнообразием
травяно-кустарничкового яруса на загрязненной
территории, несмотря на сокращение выбросов
[19]. Вероятно, в загрязненных местообитаниях
МД – это более “привлекательный” субстрат для
криптогамных организмов благодаря более низ-
ким концентрациям металлов и более высокому
содержанию воды в древесных остатках по срав-

Рис. 1. Дендрограммы сходства видового состава мхов (а) и лишайников (б) на мертвой древесине ели и пихты в раз-
ных зонах нагрузки (I – импактная, II – фоновая). Использован коэффициент Жаккара и метод UPGMA. В основа-
ниях кластеров показаны цифры бутстреп-поддержки (% от 1000 повторностей).
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Рис. 2. Число видов мхов (а) и лишайников (б) на мертвой древесине ели и пихты в разных зонах нагрузки. Черная за-
ливка – число видов с преимущественно половым типом воспроизводства, без заливки – число видов с преимуще-
ственно вегетативным типом воспроизводства.
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нению с лесной подстилкой [18]. Присутствие
редких видов мхов в импактной зоне может быть
связано с низкой заселенностью стволов, т.е. от-
сутствием межвидовой конкуренции.

Число видов лишайников на МД в импактной
зоне (30 видов) выше, чем на живых деревьях: на
стволах пихты на удалениях 1 и 2 км в 2018 г. было
зарегистрировано 8 и 13 видов эпифитных ли-
шайников соответственно [2]. Все эти эпифитные
виды отмечены и на МД, за исключением очень
чувствительного E. mesomorpha.

Представляет интерес разница в скорости ре-
колонизации МД мхами и лишайниками наибо-
лее загрязненного участка (1 км от завода). Число
видов мхов на удалении 1 км существенно уступа-
ет таковому на удалении 2 км, тогда как число ви-
дов лишайников на этих удалениях сходно. Воз-
можно, определенную роль в замедлении заселе-
ния играет более высокий уровень токсикантов в
субстрате и большее расстояние до ближайших
источников диаспор. Однако ведущая роль, веро-
ятно, принадлежит микроклимату. На удалении
1 км значительно сильнее выражено разрушение
древесного и травяно-кустарничкового ярусов
[19]. Показано [44], что там происходит некото-
рая аридизация микроклимата: среднесуточная
температура, измеренная на высоте 2 м, на 0.7–
1.0°С превышает фоновые значения. В травяном
ярусе этот эффект еще более выражен: макси-
мальная суточная температура на 3°С, а суточный
диапазон температур на 4.3°С превышают анало-
гичные показатели для фоновой территории [45].
Это приводит к снижению содержания воды в МД
на импактной территории по сравнению с фоно-
вой, что показано для древесных остатков 4-й ста-
дии разложения [18]. Вполне вероятно, что именно
дефицит влаги лимитирует развитие мхов. Лишай-
никовые же сообщества отвечают на аридизацию
ростом доли ксерофитов (например, многие виды
рода Сladonia, а также и T. sepincola – вид, часто
встречающийся на обработанной древесине в от-
крытых местообитаниях). Несмотря на пойкило-
гидридность и мхов, и лишайников, различия в
степени их толерантности к высыханию велики
[46]. Анализ градиентов увлажненности разного
масштаба (от уровня ствола до высотных градиен-
тов) показал преобладание мхов в наиболее влажных
местообитаниях, которое сменяется доминирова-
нием лишайников в более сухих [40, 47].

Субстратная дифференциация мхов и лишай-
ников в импактной зоне разнонаправлена: эпик-
сильные сообщества лишайников на разных ти-
пах субстрата характеризуются близким числом
видов и более сходным видовым составом, чем в
фоновой зоне, тогда как дифференциация сооб-
ществ мхов на разных типах субстрата в этой зоне,
наоборот, резко выражена. Поскольку, как уже
упоминалось, различия видового состава лишай-
ников на МД ели и пихты в фоновой зоне в
первую очередь определяются наличием эпифи-
тов на ветвях ели, большинство из которых очень

чувствительны к загрязнению, их отсутствие в
импактной зоне автоматически ведет к повыше-
нию сходства между МД разных видов деревьев.

Можно предположить, что причины более высо-
кого видового богатства мхов на МД ели связаны с
особенностями ее коры: значительная часть мхов
предпочитает грубую кору с высоким содержанием
воды [8]. В условиях аридизации деградированных
территорий различия во влагоемкости между гру-
бой корой ели и гладкой корой пихты могут возрас-
тать, что влияет на формирование сообществ мхов.

Роль репродуктивной стратегии видов в успеш-
ности реколонизации деградированных террито-
рий неоднозначна. С одной стороны, споры поло-
вого размножения имеют меньшие размеры и соот-
ветственно большую дальность рассеивания, с
другой – их выживаемость ниже, чем выживае-
мость вегетативных пропагул [8]. Спорам лишайни-
ков, кроме того, для развития таллома необходимо
наличие совместимого фотобионта. По нашим дан-
ным, на импактной территории эпиксильные сооб-
щества и мхов, и лишайников характеризуются бо-
лее высоким участием видов с преимущественно
половым воспроизводством, при этом большин-
ство специфичных для импактной зоны видов – с
преимущественно половым воспроизводством.
На первый взгляд это противоречит данным, по-
лученным для окрестностей цинкоплавильного
завода в г. Палмертон, США: после прекращения
выбросов заселение сильно загрязненных участ-
ков происходило преимущественно вегетативно
размножающимися видами лишайников (58% от
общего числа видов) [13]. Однако в районе Пал-
мертона рассматривали эпифитные, эпигейные и
эпилитные лишайники, а эпиксильных видов об-
наружено не было. В то же время именно для эпи-
ксильных лишайников в целом характерно пре-
обладание видов с половым воспроизводством,
особенно выраженное для облигатных эпикси-
лов, у которых доля таких видов достигает 75% [48].
Для анализа преимуществ разных репродуктивных
стратегий при реколонизации деградированных
территорий пока недостаточно данных и необходи-
мо дальнейшее накопление информации.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Тестируемая гипотеза полностью подтверди-

лась: сокращение выбросов на загрязненной тер-
ритории инициировало значительное увеличение
видового богатства эпиксильных мхов (с 1 до 27)
и лишайников (с 1 до 30). Однако, несмотря на
положительные сдвиги, число видов на МД в им-
пактной зоне остается сниженным по сравнению
с фоновой, а видовой состав сообществ суще-
ственно отличается от фонового как за счет отсут-
ствия многих видов, типичных для фоновых ме-
стообитаний, так и присутствия видов, специ-
фичных для импактных территорий.

Данное исследование следует рассматривать
лишь как первый этап изучения закономерностей
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реколонизации мертвой древесины криптогам-
ными организмами. Для дальнейшего анализа не-
обходима детальная оценка влияния физико-хи-
мических факторов МД (в том числе содержания
токсикантов) на качественные и количественные
характеристики эпиксильных сообществ, а также
комплексные исследования, рассматривающие
восстановление местообитания в целом.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН (проект № 122021000076-9).
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